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パンコムギの種子貯蔵タンパク質
世界三大穀物の一つである小麦は、完熟種子の胚乳を粉砕し小麦粉として利用
される。小麦粉は他では見られない広い加工適性を示すため、さまざまな食品に
利用される。その加工適性に重要な影響をもたらすのが小麦特有の種子貯蔵タン
パク質によって形成されるグルテンである。グルテンは小麦粉に水を加えて捏ね
ることにより生成し、グルテン中でポリマーを形成して弾性に関わるグルテニン、
およびモノマーで存在して粘性に関わるグリアジンからなる。さらに分子量の違
いから、グルテニンは高分子グルテニンサブユニット（High molecular weight
glutenin subunit: HMW-GS）と低分子グルテニンサブユニット（Low molecular
weight glutenin subunit: LMW-GS）に、グリアジンはα/β-グリアジン、γ-グ
リアジン、ω-グリアジンに分類されている。
種子貯蔵タンパク質をコードする遺伝子は多重遺伝子族を構成しており、さら
にパンコムギは六倍性であるために同祖遺伝子が存在し、個別の遺伝子およびそ
れがコードするタンパク質を解析するのは複雑である。HMW-GSをコードする
遺伝子は第１同祖群染色体長腕のGlu-1同祖遺伝子座にそれぞれ０から２コピー
座乗しており、分子量が大きくコピー数が少ないことから、個別のタンパク質と
グルテンの性質との関連の解明が比較的進んでいる。LMW-GSをコードする遺
伝子は第１同祖群染色体短腕のGlu-3同祖遺伝子座に座乗しており、コピー数は
半数体当たり20から40とされている。最近、LMW-GSの遺伝子型が整理され、
グルテンの性質との関連が議論されるようになった（1）。グリアジンに関しては
グルテンの性質への影響が指摘されているものの、個別のタンパク質との関連は
ほとんど明らかにされていない。γ-グリアジンおよびω-グリアジンをコードす
る遺伝子は、Glu-3の近傍のGli-1/Gli-3遺伝子座に座乗し、それぞれ半数体当たり
19から39コピーおよび15から18コピーと見積もられている。α/β-グリアジン
をコードする遺伝子は、種子貯蔵タンパク質の中で最もコピー数が多く、品種に
より数は異なるが50から150コピーとされている。他の種子貯蔵タンパク質遺伝
子群とは異なり、第６同祖群染色体短腕に座乗することを特徴とし、遺伝子座は
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Gli-2とされている。私たちは、このコピー数が極端に多いα/β-グリアジンをコ
ードする遺伝子に着目した。
パンコムギのゲノム解析
パンコムギは、３種の野生種が交雑して染色体の倍化を経て成り立った異質六
倍体である。推定されるゲノムサイズは17Gbと大きく、モデル植物であるシロ
イヌナズナ（約130 Mb）の130倍、イネ（約430 Mb）の40倍になる（図１）。ゲ
ノム中の80%を反復配列やトランスポゾン、レトロトランスポゾンが占める。こ
れらのことから、ゲノム全塩基配列の解読は困難であった。最近、国際コムギゲ
ノムシークエンスコンソーシアム（IWGSC）により、パンコムギChinese
Spring（CS）の染色体の腕ごとのBAC（Bacterial artificial chromosome）ライ
ブラリーを構築し、全ゲノム配列の解読を目指した国際プロジェクトが始まった
（2）。また、次世代シークエンサーを用いてパンコムギのゲノムを解読したとい
う報道もある（3）。しかしながら、ようやくメガベース（106 bp）単位で連続し
たゲノム配列を扱った研究が報告されるようになったものの（4）、ゲノム情報を
モデル植物のように利用できるには至っていない。
α/β-グリアジンをコードする遺伝子
パンコムギではゲノム解析が困難であることから、発現遺伝子に焦点を絞った
解析が先行してきた。大量に収集されたパンコムギのEST（Expressed sequence
tags）を用いてコンピュータ上で配列を整列化し、一塩基多型（Single
nucleotide polymorphisms: SNPs）を検出することで三種の同祖遺伝子を区別し
たトランスクリプトーム解析が可能になった（5）。そこで、多重遺伝子族を構成
するα/β-グリアジン遺伝子にEST解析を応用した。パンコムギCSの正常な生
活環におけるさまざまな発育段階またはストレス処理などをした組織から構築し
図１　ゲノムサイズの比較
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た32のcDNAライブラリーからランダムに選んだクローンのシークエンスを行
い、各ライブラリーあたり１万以上、合計で361,180のESTを得た。コンピュー
タ上でESTの塩基配列を整列化し、同祖遺伝子や多重遺伝子を区別したところ、
これらのESTは53,976の個別遺伝子に分類された。この中から、配列の相同性検
索を行いα/β-グリアジンに相当する36種の発現遺伝子を検出した（6）。これら
についてSNPsを特異的に認識するプライマーを用いたPCRを行い、個別の遺伝
子の座乗染色体を同定することができた。個別の遺伝子の詳しい発現解析につい
ては（7）を参照していただきたい。
α/β-グリアジン遺伝子のゲノム中の存在様式
EST解析で設計した特異的なプライマーセットを用いたPCRにより、CSのゲ
ノムDNA断片が挿入されているBACライブラリーからα/β-グリアジン遺伝子
を含むBACクローンを選出した。パルスフィールド電気泳動により挿入断片の
長さを推定したところ、平均で111.3kbpであった。また、サザンブロット解析に
より各BACクローンに含まれているα/β-グリアジン遺伝子のコピー数を推定
したところ、１から９コピーであった。このことから、α/β-グリアジン遺伝子
はゲノム中に数kbから100 kb以上の間隔で不均等に存在することが示された。
BACクローンの中から、6A染色体由来の２クローン（以下、BAC3および
BAC11とする）、6B染色体由来の2クローン（BAC5およびBAC6とする）、6D染
色体由来の１クローン（BAC2とする）を選び、挿入断片全長のシークエンスを
行った。6A、6Bおよび6D染色体それぞれにおいて約200kbの塩基配列を決定し
た。
塩基配列から遺伝子予測を行ったところ、BAC3、BAC6、BAC11からそれぞ
れ２、BAC5から8、BAC2から１、合計で15のα/β-グリアジン遺伝子のORF
を検出することができた。各遺伝子は244から332残基のアミノ酸をコードして
おり、全て長さが異なっていた。また、α/β-グリアジン遺伝子以外の領域に複
数の多様なレトロトランスポゾンやトランスポゾンが入れ子状に挿入されていた
（図２）。
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さらに、α/β-グリアジン遺伝子の座乗する領域のゲノムの重複の様子を調査
するために、塩基配列のドットプロット解析を行った（図３）。これらから、BAC3、
BAC5およびBAC6では不等交叉によるゲノム断片の重複（図４）が示唆され、
α/β-グリアジン遺伝子は不均等な単位の不等交叉による染色体乗換えにより重
複してきたことが推察された。
図２　α/β-グリアジン遺伝子近傍のトランスポゾンおよび
レトロトランスポゾンの存在様式
黒の矢頭はα/β-グリアジン遺伝子の位置と向きを示す。桃色のボックスはcoipa型、水色のボック
スはgypsy型のレトロトランスポゾン、黄緑色のボックスはトランスポゾンを示す。ボックスの上の
矢印は遺伝子の向きを示す。
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図３　α/β-グリアジン
遺伝子座乗領域の
ドットプロット解析
プロット下部の白いバー上の黒の
矢頭はα/β-グリアジン遺伝子の
位置と向きを示す。
図４　不等交叉による
ゲノム重複の
模式図
図５　塩基配列から予測されたα/β-グリアジン
遺伝子の進化系統関係
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次に、BACクローンの塩基配列から予測されたα/β-グリアジン遺伝子の進
化系統関係を示した（図５）。同じBACクローンに含まれる遺伝子でクラスター
を作る一方で、同じ染色体の異なるBACクローンに含まれる遺伝子が異なるク
ラスターを作ったことから、α/β-グリアジン遺伝子は、A、B、およびDゲノ
ムの祖先種に分化する前にもいくつかの重複が生じていることが示された。遺伝
子の重複時期を調査するため、遺伝子発現制御に関わらない中立的な領域として
終始コドン下流１kbから２kbの1000 bpを用いて塩基置換率を求めた。これをも
とに１年あたり6.5×10-9の同義置換とした分子時計（8）を用いて遺伝子を含む
ゲノム断片の重複した年代を算出したところ、BAC3のα/β-グリアジン遺伝子
は102万年前、BAC11は330万年前、BAC5は31万年から62万年前、BAC6は185
万年前のゲノム断片の重複により生じたことが示唆された。同様の手法で、それ
ぞれのBACクローンに含まれるレトロトランスポゾンのLTR（Long terminal
repeat）配列を用いて、レトロトランスポゾンの挿入時期を算出したところ、そ
れぞれのBACクローンでレトロトランスポゾンの挿入時期とゲノム断片の重複
時期が近いことが示唆され、ゲノムにダイナミックな変化が生じていることが示
された。
重複したα/β-グリアジン遺伝子の発現
BACクローンの塩基配列から予測された15のα/β-グリアジン遺伝子につい
て、塩基配列が完全に一致するESTの頻度から、登熟期におけるそれぞれの発
現パターンを調査した。興味深いことに、同じBACクローンから検出された近
接しているα/β-グリアジン遺伝子であっても発現パターンが異なることが示さ
れた。例えば、BAC3の２つのα/β-グリアジン遺伝子は発現のピークが異なり、
一方は受粉後10日の種子で最も発現が高く、もう一方は受粉後20日で極端に発
現が高くなっていた。また、BAC11の一方は受粉後10日の種子で発現が高くな
っているが、もう一方は一致するESTが見出されないことから発現が非常に低
いまたは発現していないと考えられた。このように、重複した遺伝子は塩基の長
さが異なるだけでなく、発現パターンも分化していることが明らかになった。
発現パターンが異なる要因として、遺伝子のプロモーター領域に存在するシス
配列の関与が考えられる。そこで、開始コドンから上流1 kbに渡り、種子特異的
発現に関与する既知のシス配列（prolamin box、GCN4-like element、AACA/TA
motif、RY repeat）およびTATA boxを調査した。ESTレベルで発現が見られな
かったBAC5の１遺伝子については、種子貯蔵タンパク質遺伝子の胚乳特異的発
現を制御するとされるprolamin boxを欠いており、これが原因で発現しないこと
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が示唆された。しかし、RY repeatを持たないものやAACA/TA motifの数が異
なる遺伝子が見られたが、これらと発現との関連は見出せなかった。さらに、既
知シスエレメントに関して完全に同一の配置を持つにも関わらず発現の有無が異
なる遺伝子も存在した。一方で、遺伝子のGC含量と発現量との相関が見られた
（図６）。これらのことから、重複したα/β-グリアジン遺伝子の発現パターンの
多様化は、未知のシスエレメントやDNAのCpGメチレーションといったエピジ
ェネティックな制御が関係している可能性が考えられた。
おわりに
小麦粉の加工適性に密接に関連するグルテンの性質を向上させることはコムギ
の育種目標の一つとされ、世界中で様々な用途に向けたグルテン組成をもつコム
ギが交雑育種により選抜されてきた。日本では、自給率向上や食の安全性・安定
性といった観点から、パンやうどんに適したグルテン組成をもつコムギの品種改
良がますます重要になっている。
本研究では、ゲノムの一部を解読し、重要であるが複雑であるためにあまり分
かっていなかったα/β-グリアジン遺伝子の極端な多重遺伝子の様相を明らかに
することができた。近い将来、パンコムギにおいてゲノムの全塩基配列の解読が
達成されることにより、グルテンを構成する複雑な種子貯蔵タンパク質への様々
な新しいアプローチが可能になると考えられる。また、ゲノム情報によりDNA
マーカー等のツールが増え、コムギの育種が飛躍的に進むことが期待される。
本研究を遂行するにあたり、コムギESTの大量解析において持田恵一博士
（理化学研究所）、BACクローンの解析において松本隆博士（農業生物資源研究
所）、呉健忠博士（農業生物資源研究所）、金森裕之博士（STAFF研究所）、片桐
パンコムギの種子貯蔵タンパク質遺伝子のゲノム解析
図６　α/β-グリアジン遺伝子の
発現量とGC含量との関係
94
横浜市立大学論叢自然科学系列　2010：Vol.59 No.1・2
敏博士（STAFF研究所）、また研究全般において荻原保成教授（木原生物学研究
所）にご助力いただいた。深く感謝する。
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